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CONSÉQUENCES DE LA VARIATION DES SUPERFICIES FORESTIÈRES
SUR LES COMMUNAUTÉS DE REPTILES ET D’AMPHIBIENS
DANS LA RÉGION LOKY-MANAMBATO, EXTRÊME NORD-EST DE MADAGASCAR
Hery A. RAKOTONDRAVONY1
SUMMARY. — The effects of forest-size variation on reptile and amphibian communities in the Loky-
Manambato region, extreme northeastern Madagascar. — Field studies were undertaken on reptile and 
amphibian communities within 11 forest blocks (size > 1000 ha) and fragments (size < 1000 ha) from Octo-
ber 2002 to March 2003 and from October 2003 to March 2004 in the Loky-Manambato region, extreme 
northeastern Madagascar. Previous studies with different vertebrate groups on the island have found a close 
positive relationship between forest size and species richness. However, in the Loky-Manambato region, it 
appears that forest size plays a “secondary role” in terms of explaining species richness; the most important 
factor seems to be habitat heterogeneity associated with elevational variation. In this region, the amphibian 
and reptile communities form nested subsets, with species assemblages from homogenous habitat forest 
blocks comprising subsets of forest sites with more heterogeneous habitats. These analyses indicate that 15 
amphibian species and 13 reptiles are vulnerable to extinction or local extirpation following the destruction 
of their natural habitats ; these species were mainly recorded within the three largest and most diversifi ed 
forest habitats of the Loky-Manambato region. This research provides further evidence of the importance 
of larger forest blocks with heterogeneous habitat structure for the conservation of terrestrial vertebrates in 
Madagascar. Nonetheless, a few species were only recorded in the smaller forest fragments, which also sup-
ports the importance of these latter in conservation programs; the fact that these populations seem to be more 
and more isolated shows the urgency of a conservation policy that considers these threats.
RÉSUMÉ. — Le présent travail rend compte des études conduites entre octobre 2002 et mars 2003 et 
entre octobre 2003 et mars 2004 sur les effets de la taille des massifs forestiers isolés sur les communautés de 
reptiles et d’amphibiens dans onze massifs forestiers en région Loky-Manambato. Il en ressort l’importance 
des grands blocs forestiers pour la conservation de la diversité biologique car ils abritent généralement beau-
coup plus d’espèces d’amphibiens et de reptiles, fait déjà constaté dans d’autres sites pour d’autres groupes 
d’organismes à Madagascar. Toutefois, il apparaît dans la région Loky-Manambato que les superfi cies des 
massifs forestiers ne joueraient que des rôles « secondaires » sur la diversité des reptiles et des amphibiens ; 
le facteur le plus prépondérant semble être l’hétérogénéité engendrée par la variation altitudinale des habitats 
naturels. Les analyses en termes d’assemblages spécifi ques des communautés d’amphibiens et de reptiles 
mettent en évidence que la faune herpétologique de la région Loky-Manambato représente des structures 
en séries emboîtées, où les communautés des massifs forestiers ayant des habitats naturels plus homogènes 
constituent des sous-groupes (ou des « subsets ») de celles des massifs plus hétérogènes. Ces analyses souli-
gnent également la présence de 15 espèces d’amphibiens et 13 de reptiles menacées d’extinction locale par la 
destruction des habitats forestiers naturels dans la région, la majeure partie d’entre-elles étant localisée dans 
les trois grands blocs forestiers les plus diversifi és. Ces faits appuient l’importance pour la conservation des 
Vertébrés terrestres malgaches des grands massifs forestiers possédant des habitats naturels plus hétérogènes. 
Néanmoins la présence de quelques espèces uniquement répertoriées dans les massifs forestiers de moindre 
superfi cie où les habitats naturels sont plus homogènes semblent témoigner d’une certaine importance de 
ces derniers pour la conservation de la diversité biologique ; et le fait que ces populations semblent s’isoler 
davantage est en faveur de la prise d’une mesure de conservation qui tienne compte de ces menaces.
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Après seulement 2 300 ans d’installation humaine (Burney et al., 2004), Primack (2000) 
signale une perte (essentiellement d’origine anthropique) de 84 % des écosystèmes forestiers 
primaires à Madagascar, un niveau critique. Du Puy & Moat (2003) ont fait remarquer que 
seulement 10 784 000 ha de ces forêts primaires persistent dans la Grande Île. Malgré cela, 
il subsiste un taux de biodiversité assez élevé et cette nation fait partie des 17 pays à mégadi-
versité, étant en même temps considérée comme l’un des plus importants 25 « hotspots » de 
la biodiversité mondiale (Caughley & Gunn, 1996 ; Mittermeier et al., 1998 ; Myers et al., 
2000 ; Andreone & Luiselli, 2003). Actuellement la destruction des habitats forestiers se pour-
suit d’une manière intensive et la déforestation qui a eu lieu il y a quelques dizaines d’années 
(Green & Sussman, 1990) se poursuit à des taux alarmants. Etant donné l’utilisation intensive 
par les communautés locales malgaches des zones forestières et la taille infi me de celles qui 
bénéfi cient d’une protection légale (2 % environ selon Du Puy & Moat, 2003), la destruc-
tion de ces habitats dont dépendent de nombreuses espèces endémiques de l’île se fait d’une 
manière continue, et les forêts restantes sont généralement fragmentées.
Les vertébrés terrestres de Madagascar sont en grande partie des espèces tributaires des 
écosystèmes forestiers naturels qui sont hélas soumis à un fort niveau de destruction. Cette 
situation aux conséquences souvent drastiques touche les reptiles et les amphibiens, organismes 
dont la biologie est étroitement liée aux paramètres environnementaux. Ces groupes sont certes 
particulièrement vulnérables aux transformations de leurs habitats mais le fait est aggravé par 
leurs faibles capacités de dispersion. La faune herpétologique malgache est importante car (1) 
elle est essentiellement constituée par des espèces endémiques de l’île (95 % des reptiles et 
99 % des amphibiens : Goodman & Benstead, 2005) ; (2) elle est encore mal connue puisque 
même dans les forêts les mieux explorées et pour les groupes les plus étudiés, on découvre 
encore des espèces nouvelles pour la science. La transformation des habitats naturels signifi e, 
par conséquent, une menace d’extinction pour de nombreuses espèces de cette faune unique 
dont toutes n’ont pas encore été décrites.
Selon MacArthur & Wilson (1967), la dynamique des habitats fragmentés suit des proces-
sus macroécologiques analogues à ceux des îles océaniques. Cette théorie qu’ils ont baptisée 
théorie de la biogéographie insulaire a été déjà maintes fois testée, revue et affi née. Toutes ces 
études ont contribué à la compréhension du pattern d’assemblage spécifi que des communautés 
au sein des habitats insulaires et des habitats fragmentés. En raison des transformations des 
écosystèmes terrestres engendrées par les actions humaines, la fragmentation des forêts offre 
une occasion d’élucider certains processus liés aux mécanismes d’extinction, et simultanément 
une possibilité de mieux connaître les dynamiques des métapopulations en vue d’une gestion 
durable des ressources naturelles.
Le présent article rend compte des études menées sur les effets de la variation des super-
fi cies forestières sur les communautés de reptiles et d’amphibiens de la région Loky-Manam-
bato, dans l’extrême Nord-Est de Madagascar. Les résultats obtenus sont comparés avec les 
informations recueillies antérieurement à Madagascar.
MÉTHODOLOGIE
RÉGION D’ÉTUDE
La région Loky-Manambato située près de Daraina (049° 39,9’ E ; 13° 12,4’ S) se trouve à 100 km au sud-sud-est 
d’Antsiranana (049° 18,0’ E ; 12° 17,0’ S) et à 50 km au nord-nord-ouest de Vohémar (050° 00,0’ E ; 13° 21,0’ S).
De par sa position géographique, la région posséderait un régime climatique intermédiaire entre celui de Vohémar 
et d’Antsiranana (Griffi ths & Ranaivoson, 1972). La pluviométrie moyenne annuelle serait de 1 278 mm (entre 1 000 et 
1 500 mm ; Legris & Blasco, 1965 ; Battistini, 1972 ; Safford, 2000) et la température moyenne annuelle est de 26 °C 
environ (entre 22 °C et 30 °C). La période la plus chaude se situe entre novembre et avril, et les mois de juillet et août 
sont les plus froids (adapté de Legris & Blasco, 1965 ; Meyers, 1993 ; Safford, 2000). La saison compte 7 à 8 mois secs 
entre avril et novembre et 4 à 5 mois pluvieux de décembre à avril (adapté de Meyers, 1993 et Safford, 2000).
Depuis le 31 mai 2005, l’arrêté ministériel nº 5862/05-MINENVEF portant création de la Station Forestière à 
Usage Multiple de Loky-Manambato, d’une superfi cie de 70 837 ha, a inclus la majeure partie des plus grands blocs 
forestiers de la région dans le réseau national d’aires protégées malgaches. La nouvelle aire protégée comprend les sept 
blocs forestiers les plus importants de la région Loky-Manambato en termes de superfi cie. La majeure partie des blocs 
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et fragments forestiers de la région constitue l’habitat de l’espèce la plus populaire de Loky-Manambato (Propithecus 
tattersalli, Indriidés), qui est l’un des primates les plus menacés de Madagascar (Mittermeier et al., 1994).
En fonction de la pédologie et de l’orographie, plusieurs formations forestières naturelles existent dans la région 
d’étude, les principales étant les suivantes :
– la forêt littorale sur sable, caractérisée par une canopée à 7-10 m de hauteur avec quelques émergents de 12-16 m, 
une strate inférieure de 5-7 m et un sous-bois de 2-3 m. Ce type de forêt est observé sur le littoral est, dans la région de 
Sahaka et n’entre pas dans le cadre de cette étude ;
– la forêt sèche ou forêt caducifoliée, caractérisée par une canopée à 10-15 m et des émergents de 17-20 m, 
une strate arborescente de 8-12 m et une strate arbustive de 4-8 m. Le sous-bois est haut de 2-3 m. Les compositions 
spécifi ques de ces différentes strates varient selon la pédologie, l’ensoleillement, l’exposition et l’ouverture de la 
canopée ; mais on note généralement une prédominance des Ebenaceae, des Euphorbiaceae et des Fabaceae, et la 
présence d’Adansonia madagascariensis (Malvaceae) entre 75-100 m d’altitude. Dalbergia spp. (Leguminosae) et 
Boswellia madagascariensis (Burseraceae) sont communes. Dans la région ce type de forêt est observé généralement 
entre 75 et 350 m d’altitude mais des éléments qui lui appartient arrivent à subsister dans certains massifs jusqu’à 
500 m environ lorsque la pédologie est favorable. Le massif forestier de Bekaraoka constitue la plus grande surface de 
forêt dense sèche de la région mais ce type de forêt couvre également les petits massifs d’Anjavobe et de Tsarahitsaka, 
la majeure partie d’Ampondrabe, les zones de basse altitude d’Ambilondambo, de Bobankora et de Tsaramborona, 
d’Ankaramy et d’Antsahabe ;
– la forêt semi-sempervirente, caractérisée par une canopée à 15-20 m et des émergents atteignant 25-30 m, une 
strate arborescente de 10-15 m et une strate arbustive de 6-10 m. On retient la présence de Canarium madagascariense 
(Burseraceae) dont plusieurs individus atteignent plus de 25 m de hauteur, d’Euphorbiaceae, de Sapindaceae, de 
Caesalpiniaceae, de Ravenala madagascariensis (Strelitziaceae) et de Pandanus spp. (Pandanaceae). Ce type de forêt 
est observé généralement à une altitude > 700 m (dans les massifs d’Antsahabe et de Binara), mais également en milieu 
ripicole des collines, particulièrement dans la vallée bien drainée d’Antsahalalina du massif de Bobankora, entre 180 
et 250 m d’altitude.
– les forêts de transition dont la structure et la composition fl oristique sont intermédiaires entre celles des deux 
types de forêts précédemment décrits, et qui varient surtout selon l’altitude, la pédologie, l’orographie et l’exposition. 
Ces forêts de transition poussent généralement sur les versants de collines entre 350 et 700 m d’altitude dans les 
massifs d’Ambilondambo, d’Andranofafy, d’Ampondrabe, d’Ankaramy, d’Antsahabe, de Binara, de Bobankora, de 
Tsarahitsaka, et dans les zones sommitales d’Anjavobe et de Tsaramborona.
Selon la pédologie, l’altitude, l’ensoleillement et l’exposition, les trois derniers types de forêt peuvent coexister 
dans un même massif forestier. Par exemple dans un bloc ou fragment forestier à forêt caducifoliée, des éléments de la 
forêt semi-sempervirente poussent généralement le long des milieux ripicoles, donnant naissance à une mosaïque de 
forêts très particulière.
SITES D’ÉTUDE
Onze massifs forestiers de la région sont concernés : Ambilondambo, Andranofafy, Ampondrabe, Anjavobe, 
Ankaramy, Antsahabe, Binara, Bobankora, Bekaraoka, Tsarahitsaka et Tsaramborona (Figure 1). Les superfi cies, 
les coordonnées géographiques, les types de formations végétales et les dates d’inventaire dans chaque station 
d’échantillonnage au sein de ces massifs forestiers fi gurent dans le tableau I.
CONTEXTE DE L’ÉTUDE
Bien que les forêts de Loky-Manambato se présentent sous forme de fragments (superfi cie < 1 000 ha) et de 
blocs de forêts (superfi cie > 1 000 ha), entreprendre une étude « classique » des effets de la fragmentation sur les 
communautés biologiques y est quelque peu complexe et largement différent des autres études qui ont été la plupart 
du temps conduites dans des habitats pratiquement homogènes à Madagascar (e.g. Ganzhorn et al., 2000a, 2000b ; 
Goodman & Rakotondravony, 2000 ; Ramanamanjato, 2000; Raherilalao, 2001 ; Vallan, 2003). Pour ces sites, les 
études consistaient plutôt en des évaluations des conséquences de la fragmentation, étant donné que l’habitat forestier 
naturel avant toute forme de transformation anthropique ou naturelle était relativement homogène, avec des paramètres 
écologiques (surtout bioclimatiques) proches (cf. Goodman & Rakotondravony, 2000 ; Ramanamanjato, 2000 ; 
Raherilalao, 2001 ; Vallan, 2003). Par contre dans la région Loky-Manambato, certains facteurs (surtout le gradient 
altitudinal, l’orographie et la pédologie) infl uencent profondément les paramètres climatiques et les formations végétales. 
Par exemple le long d’un transect établi entre 200 et 1 100 m au-dessus du niveau de la mer, on observe une succession 
allant d’une formation végétale dominée par des éléments de la forêt dense caducifoliée de l’Ouest malgache à la forêt 
humide semi-sempervirente, avec différentes sortes de forêts de transition aux étages altitudinaux intermédiaires. Les 
reliques forestières qui subsistent se présentent sous forme d’une mosaïque, composée de fragments forestiers dont 
la structure varie selon la physionomie, les facteurs édaphiques, l’existence de cours d’eau permanents, l’orographie, 
etc. ; mais la variation géologique observée au sein de la région suggère un processus historique différent de l’évolution 
de la communauté biologique (Goodman & Wilmé, 2006). Cela conduit à des assemblages herpétologiques plus ou 
moins différents en fonction de l’altitude mais qui restent interconnectés. Cette interconnexion fait qu’en général les 
communautés de reptiles et d’amphibiens observées au sein de chaque station d’échantillonnage d’un type de formation 
végétale ne sont pas totalement exemptes de spécialistes d’autres types de milieux. Dans ce cas, la défi nition d’un site 
servant de référence dans la détermination de la structure de l’habitat forestier avant toute transformation serait très 
aléatoire. Des explications relatives aux évolutions des habitats naturels après leur transformation, selon qu’elles étaient 
homogènes ou hétérogènes, sont données par la fi gure 2. Pour cette raison, se hasarder dans des analyses indépendantes 
pour chaque type de formation végétale s’avère peu raisonnable ; et il est préférable de procéder à des analyses 
d’ensemble des communautés observées au sein de chaque massif forestier.
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Figure 1. — Carte de localisation des sites d’étude. Sur cette fi gure basée sur des données datant de 1994, le fragment 
forestier d’Anjavobe reste bien connecté au massif forestier de Bekaraoka mais, actuellement, il ne l’est plus que par 
un couloir forestier très étroit.
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TABLEAU I
Coordonnées géographiques des sites d’étude avec les types de formation végétale, principales pressions anthropiques, 
dates d’inventaires et présence ou non de cours d’eau permanents
Sites Coordonnées géographiques
Formations 
végétales 
dominantes¹
Pressions anthropiques² Dates d’inventaire
Présence de 
cours d’eau 
permanent³
Ambilondambo E 049°38,7’
S 13°09,7’
FDS et FT 
ripicole et 
>350 m alt.
BD, CSB, PZ 20-28 jan. 2003 O
Andranofafy E 049°37,8’
S 13° 09,9’
FDS et FT 
ripicole et 
>350 m alt.
CSB, PZ 01-07 mar. 2004 N
Ampondrabe E 049°42,2’
S 12°58,4’ FDS BD, PZ 10 nov.-23 nov. 2003 N
Anjavobe E 049°41,4’
S 13°04,0’ FDS BD, PZ, CSB 26 nov.-02 déc. 2002 N
Ankaramy E 049°40,8’
S 13°17,0’
Principalement 
FDS CSB, PZ, OR 29 nov.-05 déc. 2003 O
Antsahabe E 049°33,8’
S 13°12,6’
FDS, FT CSB, PZ 16-23 oct. 2003 O
E 049°33,5’
S 13°12,6’
FDS, FT et 
FDH¹ CSB, PZ 23-30 oct. 2003 O
Bekaraoka E 049°43,0’
S 13°09,9’
FDS
BD, OR, PZ 04-11 déc. 2003 N
E 049°42,6’
S 13°11,7’ CSB, BD, PZ 06-13 fév. 2003 N
S 13°10,6’
E 049°42,0’ BD, OR, CSB,PZ 07-14 déc. 2003 N
E 049°42,7’
S 13°06,3’ BD, CSB, PZ 18-25 nov. 2002 N
Binara S 13°15,7’
E 049°36,4’
principalement 
FDH
BD, écorçage de bilahy 
(Evodia bilahe) 24-31 oct. 2002 O
E 049°35,5’
S 13°15,2’
FDH
CSB, culture de khat 
(Catha edlis) 31 oct.-07 nov. 2002 O
E 049°34,8’
S 13°14,4’ CSB 07-14 nov. 2002 O
E 049°37,5’
S 13°14,3’
FDS 
(prédominante) 
mêlée aux FDH
CSB, BD, PZ, essai de 
culture de vanille
16-24 oct. 2002 et 15-
21 fév. 2004 O
Bobankora E 049°45,6’
S 13°13,4’ FT BD, PZ 20-27 fév. 2003 N
E 049°45,1’
S 13°13,6’
FDS et FT 
ripicole PZ, BD 13-20 fév. 2003 O
E 049°46,3’
S 13°12,7’ FDS BD, PZ, CSB 28 fév-07 mar. 2003 N
Tsarahitsaka E 049°37,4’
S 13°08,9’ FDS CSB, PZ, BD 28 jan.-04 fév. 2003 N
Tsaramborona E 049°36,8’
S 12°57,4’ FDS CSB, PZ, BD 04-10 nov. 2003 N
¹ Formations végétales dominantes : FDH = forêt dense humide de moyenne montagne, FDS = forêt dense sèche, 
FT = forêt de transition ;
² Principales pressions anthropiques : BD = coupe de bois durs, CSB = culture sur brûlis, OR = orpaillage, PZ = pâturage 
de zébus ;
³ Présence de cours d’eau permanent : O = oui ; N = non.
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COLLECTE DES DONNÉES
Les techniques de terrain adoptées pour cette étude sont celles utilisées par d’autres auteurs lors de nombreux 
inventaires herpétologiques à Madagascar (e.g. Raxworthy & Nussbaum, 1994 ; Rakotomalala & Raselimanana, 2003). 
Deux personnes (l’auteur et un assistant de terrain) ont recensé les espèces de reptiles et d’amphibiens d’un site en 
travaillant huit heures environ par jour dans chaque station d’échantillonnage. Les recensements ont eu lieu le jour 
(généralement entre 09:30-12:30 et 14:00-16:00) et la nuit (généralement entre 19:00-22:30). Les efforts de recherche 
par site variaient de 57 h 36 min à 254 h 40 min (Tableau II).
Des observations directes le long des pistes, des sentiers aménagés, des ruisseaux et cours d’eau ont été effectuées. 
Des lampes frontales de 6 volts utilisant des ampoules non-halogènes ont été utilisées lors des inventaires nocturnes. 
Les lieux susceptibles de constituer des refuges ou des endroits de reproduction pour les reptiles et les amphibiens ont 
été systématiquement fouillés : bois morts en décomposition, dessous d’écorces sèches, litières et humus, aisselles des 
feuilles engainantes (Pandanus spp. et dans certains cas Ravenala madagascariensis), intérieurs des troncs creux ainsi que les 
litières, les feuilles s’accumulant sur les rochers le long des ruisseaux et cours d’eau, les eaux stagnantes et les fl aques d’eau 
qui se forment après les pluies intenses. Tous les milieux présents dans chaque site (vallées, fl ancs de collines et crêtes) ont 
été échantillonnés.
Trois lignes de « pitfall traps » ont été simultanément utilisées dans chaque site pour inventorier les espèces 
terrestres, humicoles et/ou fouisseuses. Une ligne est composée de 11 seaux (contenance = 12,5 litres ; diamètre interne 
supérieur = 290 mm ; diamètre interne inférieur = 220 mm ; hauteur = 275 mm) enfoncés dans le sol à 10 m d’intervalle. 
Le long de la ligne est dressé un fi lm plastique long de 100 m et haut de 60 cm qui traverse chaque seau en son diamètre ; la 
base est enfoncée dans le sol sur 10-20 cm et recouverte par de la litière et d’autres débris.
Pour chaque animal rencontré ou piégé, les informations suivantes ont été recueillies : date et heure de capture, altitude, 
longitude, latitude, activité, microhabitat et biotope. Des spécimens représentant toutes les espèces rencontrées ont été 
collectés et sont déposés au Département de Biologie Animale de la Faculté des Sciences de l’Université d’Antananarivo. Les 
individus non-gardés comme spécimens représentatifs ont été relâchés à leur endroit de capture.
ANALYSE DES RÉSULTATS
Des analyses de régression ont été effectuées avec le programme Systat® For Windows® vers. 6.0.1 (SPSS 
Inc., Evanston, IL, USA) pour déceler les variations des richesses spécifi ques (S) des amphibiens et des reptiles en 
fonction :
– de la superfi cie (A) des massifs forestiers. Les petits îlots forestiers et/ou groupes d’arbres/arbustes situés aux 
voisinages des lisières forestières sont exclus dans l’estimation des superfi cies des fragments et blocs de forêts ;
Figure 2. — Explication schématique de la différence entre l’évolution d’un habitat naturel homogène, i.e. fragmentation 
(à gauche) et celle d’un habitat naturel hétérogène, i.e. restriction des habitats naturels (à droite) après transformation 
anthropique ou naturelle de ces habitats. a-b : obtention d’isolats (fragments ou blocs forestiers) de structure similaire 
à celles de l’habitat homogène avant la transformation de celle-ci ; a’-b’ : obtention d’isolats de structures diverses 
après la transformation de l’habitat hétérogène.
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– de la diversité des habitats naturels. L’amplitude altitudinale (W = altitude maximale – altitude minimale des 
habitats forestiers naturels sur chaque site, i.e. la largeur de la bande d’altitude dans laquelle est comprise la forêt) 
constitue le facteur qui refl ète le mieux la diversité des habitats forestiers naturels dans la région Loky-Manambato et 
en même temps un des paramètres qui se mesurent le plus aisément (en utilisant les cartes de Madagascar au 1:100 000, 
feuilles V-32, W-32 et W-33 ; Foibe Taosaritanin’i Madagasikara, 1962a, b, c).
Pour chacune des analyses de régression précédentes et pour les deux groupes d’organismes, les pentes des droites 
de régression observées ont été comparées (amplitude altitudinale ou superfi cie : reptiles vs. amphibiens) à l’aide du 
programme Graphpad Prism vers. 4.03 (GraphPad Software Inc., San Diego, CA, USA). Ce même type de comparaison 
a été effectué pour déterminer si les pentes des droites de régression issues des deux facteurs étudiés dans le même 
groupe animal (reptile ou amphibien : amplitude altitudinale-espèces vs. superfi cie-espèces) étaient ou non différentes. 
Une valeur de la probabilité < 0,05 est considérée statistiquement signifi cative.
Une autre analyse conduite avec le programme NestCalc (Nestedness Temperature Calculator, Atmar & Patterson, 
1993, 1995 ; http://aics-research.com/nestedness/tempcalc.html) a été effectuée pour évaluer si les assemblages 
herpétofauniques dans chacun des blocs et fragments forestiers relèvent d’un processus aléatoire ou déterministe. 
NestCalc procède en déterminant les présences et les absences inattendues d’espèces à travers une zone de distribution 
défi nie qui se présente sous forme d’un tableau de présence/absence (c’est la matrice de distribution = MD) des espèces. 
Pour une MD dont les assemblages spécifi ques relèvent d’un processus déterministe, les communautés biologiques les 
moins diversifi ées se retrouvent dans celles plus diversifi ées, i.e. ce groupe d’assemblages spécifi ques constitue une 
série emboîtée (« nested subset »). Avec la rubrique « maximally pack matrix » (organisation maximale de la MD), le 
programme se propose d’arranger la MD de manière à ce que les espèces sont placées de la gauche vers la droite selon 
un degré croissant de leur risque d’extinction ou d’extirpation locale ; les fragments ou blocs forestiers du haut vers le 
bas selon un degré croissant de potentialité en termes de conservation des espèces. NestCalc mesure la stochasticité de 
la distribution du groupe d’assemblages en degré (°). Une température de la matrice de distribution des espèces (TMD) 
avoisinant 0° signifi e une structure en série emboîtée quasi parfaite, et 100° un groupe d’assemblages spécifi ques 
relevant d’un processus totalement aléatoire (Atmar & Patterson, 1995). Les espèces montrant des présences ou 
absences inattendues à travers la MD relèvent d’un processus aléatoire et engendrent des TMD élevées (= températures 
idiosyncrasiques), et ces espèces sont appelées espèces idiosyncrasiques. Des simulations Monte Carlo sont proposées 
par le programme pour déterminer à quelle valeur de probabilité la MD atteint une structure de groupe d’assemblages 
spécifi ques aléatoires. Une valeur de la probabilité < 0,05 est considérée comme statistiquement signifi cative.
Dans cette étude, toutes les observations en dehors des zones non-forestières (lisières forestières, forêts secondaires 
et milieux anthropogéniques adjacents) n’ont pas été considérées puisqu’elles biaiseraient généralement les TMD en 
faveur de celles des distributions aléatoires.
RÉSULTATS
RELATIONS AIRES-ESPÈCES ET AMPLITUDES ALTITUDINALES-ESPÈCES
Les tableaux III et IV donnent la distribution des espèces d’amphibiens et de reptiles dans 
chacun des blocs et fragments forestiers concernés par cette étude. Les richesses spécifi ques de 
chaque site sont résumées par la fi gure 3.
TABLEAU II
Répartition des efforts de la recherche (en heures : minutes) dans chaque site aux différentes phases de la journée
Sites Effort de recherche total durant la nuit
Effort de recherche 
total durant la matinée
Effort de recherche 
total durant 
l’après-midi
Effort de recherche 
total
BBK 75:53 68:31 42:27 186:51
BKR 101:50 93:28 56:02 251:20
BNR 102:58 92:36 59:06 254:40
BRN 21:49 21:41 15:47 59:17
FAF 21:36 23:28 9:03 54:07
JVB 23:02 23:46 12:39 59:27
KRM 22:24 22:42 12:30 57:36
NDB 26:00 25:03 17:01 68:04
PDB 45:18 38:39 27:17 111:14
THB 51:12 45:42 32:03 128:57
THT 25:52 27:03 13:04 65:59
BBK = Bobankora ; BDB = Ambilondambo ; BKR = Bekaraoka ; BNR = Binara ; BRN = Tsaramborona ; FAF = 
Andranofafy ; JVB =Anjavobe ; KRM = Ankaramy ; PDB = Ampondrabe ; THB = Antsahabe ; THT = Tsarahitsaka.
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La fi gure 4 illustre les relations aires-espèces pour les communautés d’amphibiens et de 
reptiles des massifs forestiers de la région Loky-Manambato. Des augmentations signifi catives 
du nombre d’espèces proportionnelles à la taille des massifs forestiers ont été observées aussi 
bien chez les reptiles que chez les amphibiens. Pour les amphibiens, l’équation traduisant ces 
variations est de la forme S = 0,003A + 4,67 (Pearson : n = 11 ; r = 0,78 ; P < 0,05). Pour 
les reptiles, cette équation est S = 0,005A + 23,92 (Pearson : n = 11 ; r = 0,81 ; P < 0,01). 
Les pentes de ces deux droites de régression ne diffèrent pas signifi cativement (ANCOVA : 
P = 0,359).
Les relations traduisant la variation du nombre d’espèces d’amphibiens et de reptiles avec 
l’amplitude altitudinale d’habitats forestiers naturels dans la région Loky-Manambato sont 
montrées sur la fi gure 5. Pour les reptiles, cette relation s’exprime par l’équation S = 0,036W 
+ 15,52 (Pearson : n = 11 ; r = 0,88 ; P < 0,01) qui, pour les amphibiens, prend la forme 
S = 0,025W – 1,07 (Pearson : n = 11 ; r = 0,85 ; P < 0,01). Les pentes de ces deux droites de 
régression ne sont toutefois pas signifi cativement différentes (ANCOVA : P = 0,401).
Figure 3. — Richesses spécifi ques en amphibiens et reptiles des fragments et blocs forestiers de Loky-Manambato. BBK = 
Bobankora ; BDB = Ambilondambo ; BKR = Bekaraoka ; BNR = Binara ; BRN = Tsaramborona ; FAF = Andranofafy ; 
JVB =Anjavobe ; KRM = Ankaramy ; PDB = Ampondrabe ; THB = Antsahabe ; THT = Tsarahitsaka.
Figure 4. — Droites de régression entre le nombre d’amphibiens ou de reptiles (S) et la superfi cie des massifs 
forestiers (A) dans la région Loky-Manambato. Valeurs du coeffi cient de corrélation de Pearson pour les reptiles : 
r = 0,81 et P < 0,01 ; et pour les amphibiens : r = 0,78 et P < 0,05.
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Les pentes des droites de régression issues d’une part de la relation amplitude altitudinale-
espèces et d’autre part de la relation superfi cie-espèces diffèrent signifi cativement aussi bien 
chez les amphibiens (ANCOVA : P = 0,001) que chez les reptiles (ANCOVA : P = 0,009).
STRUCTURES EN SÉRIES EMBOÎTÉES OU « NESTED SUBSET STRUCTURES »
On peut affi rmer que, pour les deux groupes d’organisme, les TMD dévient de celle d’une 
distribution aléatoire qui est de 13,9º pour les amphibiens et de 28,2º pour les reptiles. Sur la 
base de 1 000 simulations Monte Carlo effectuées sur chacune de ces deux matrices, les dis-
tributions aléatoires pour ces forêts posséderaient des moyennes de température (± écart-type) 
de 49,6 ± 6,46º pour les amphibiens et de 60,2 ± 4,24º pour les reptiles. La probabilité pour 
que les températures des systèmes atteignent ces valeurs pour des distributions aléatoires est < 
0,01 dans les deux cas. Cela signifi e que les distributions des communautés d’amphibiens et de 
reptiles dans la région Loky-Manambato relèvent de processus déterministes.
À partir de l’organisation maximale des MD des communautés d’amphibiens et de repti-
les, 15 espèces d’amphibiens et 13 de reptiles sont suggérées vulnérables aux destructions ou 
transformations de leurs habitats naturels dans la région Loky-Manambato. Pour les amphi-
biens, ce sont Heterixalus « variabilis » (Hyperoliidés) ; Aglyptodactylus laticeps, Boophis 
goudoti, Mantidactylus aglavei, M. albofrenatus, M. mocquardi, M. fl avobrunneus, M. granu-
latus, M. luteus et Mantidactylus sp. 1 (groupe curtus) (Mantellidés) ; Platypelis sp. 1, Pletho-
dontohyla sp. 1, Plethodontohyla sp. 2 (cf. brevipes), Platypelis tuberifera et Platypelis sp. 2 
(Microhylidés). Quant aux reptiles, il y a deux caméléonidés (Calumma n. sp. et Furcifer bifi -
dus), quatre colubridés (Exallodontophis albignaci, Geodipsas infralineata, Liopholidophis 
epistibes et Pseudoxyrhopus sp.), quatre geckos (Phelsuma guttata, Paroedura sp., Uroplatus 
alluaudi et U. cf. ebenaui), un gerrhosauridé (Zonosaurus boettgeri) et deux scincidés (Amphi-
glossus mouroundavae et Paracontias hafa). La plupart de ces espèces ont été enregistrées 
dans les trois massifs forestiers les plus importants dans la région en termes de diversité d’ha-
bitats naturels, Binara, Antsahabe et Bobankora.
DISCUSSION
INFLUENCES DE LA DIVERSITÉ DES FORMATIONS FORESTIÈRES SUR LA RICHESSE SPÉCIFIQUE
En se basant sur la théorie de la biogéographie insulaire (MacArthur & Wilson, 1967), 
un accroissement du nombre d’espèces avec l’augmentation des superfi cies forestières était 
Figure 5. — Droites de régression entre la diversité W des habitats naturels (ici mesurée par l’amplitude altitudinale 
d’habitats naturels = altitude maximale – altitude minimale des habitats forestiers naturels sur chaque site) et le 
nombre S d’espèces de reptiles ou d’amphibiens. Valeurs du coeffi cient de corrélation de Pearson pour les reptiles : 
r = 0,88 et P < 0,01 ; et pour les amphibiens : r = 0,85 et P < 0,01.
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attendu, ce qui était déjà observé dans certains groupes de Vertébrés terrestres dans quelques 
sites à Madagascar (Ganzhorn et al., 2000a, 2000b ; Goodman & Rakotondravony, 2000 ; 
Ramanamanjato, 2000 ; Raherilalao, 2001). Les analyses de régression effectuées ici montrent 
des variations proportionnellement signifi catives du nombre de reptiles et d’amphibiens avec 
(1) les superfi cies des massifs forestiers (Figure 4) et (2) l’amplitude altitudinale de chacun des 
massifs forestiers (Figure 5). Ces deux types d’analyses montrent l’importance de la diversité 
des habitats forestiers naturels pour les richesses spécifi ques de la faune herpétologique et 
certainement pour la diversité d’autres groupes d’organismes terrestres. Les différences non-
signifi catives des pentes des droites de régression pour les deux facteurs étudiés ici dans les 
deux groupes animaux semblent indiquer que les communautés herpétologiques de la région 
Loky-Manambato réagissent de la même façon (1) par rapport à la diversité des habitats natu-
rels engendrée par l’augmentation de la superfi cie forestière et (2) par rapport à l’hétérogénéité 
engendrée par l’amplitude altitudinale.
Il est déjà signalé plus haut que les pentes des droites de régression issues de la rela-
tion amplitude altitudinale-espèces et superfi cie-espèces sont signifi cativement très différentes 
aussi bien chez les amphibiens que chez les reptiles. Ces différences suggèrent que les riches-
ses spécifi ques des reptiles et des amphibiens tendraient à dépendre davantage de la largeur de 
la bande altitudinale dans laquelle les massifs forestiers s’inscrivent que de la superfi cie per se 
de ces derniers. D’une manière générale en milieu forestier, plus l’amplitude altitudinale est 
importante, plus les habitats naturels sont diversifi és. Les massifs forestiers de Loky-Manam-
bato n’échappent pas à cette règle et les milieux situés à des altitudes similaires sont en général 
plus ou moins semblables, surtout aux basses altitudes.
RELATIONS ENTRE LES SUPERFICIES DES BLOCS ET DES FRAGMENTS DE FORÊTS ET 
LES RICHESSES SPÉCIFIQUES DES AMPHIBIENS ET DES REPTILES : DISPONIBILITÉ DES 
MICROHABITATS ET BIOLOGIE DES ESPÈCES
Les nombres d’espèces herpétofauniques augmentent proportionnellement et d’une 
manière signifi cative avec les superfi cies des blocs et fragments forestiers. Dans les grands 
blocs de forêts tels que Binara, Antsahabe et Bobankora les habitats forestiers naturels s’étalent 
sur des gammes altitudinales assez larges par rapport à ceux de l’ensemble de la région. Par 
conséquent cohabitent dans ces trois grands blocs de forêts des espèces dont certaines ont des 
préférendums écologiques qui se situent dans les milieux plus humides et plus frais des habitats 
forestiers des étages supérieurs et de nombreuses autres qui sont spécialistes des zones plus 
chaudes et plus sèches des milieux de basse altitude.
L’existence de cours d’eau permanents dans une forêt est d’une importance vitale pour 
de nombreuses espèces d’amphibiens. Dans cette étude, les groupes les plus touchés par cette 
dépendance en eau sont les espèces appartenant à la famille des Mantellidés, de la sous-famille 
des Mantellinés (surtout Mantidactylus spp.) et de celle des Boophinés (Boophis spp. ; excepté 
l’espèce généraliste B. tephraeomystax) puisque leur reproduction est particulièrement concer-
née (Glaw & Vences, 2003). Dans la région Loky-Manambato, trois massifs possèdent des 
orographies convenables et des altitudes importantes permettant de capter suffi samment d’hu-
midité atmosphérique pour alimenter les ruisseaux et les cours d’eau. Énumérés par ordre d’im-
portance de leurs altitudes, ce sont : Binara (jusqu’à 1 170 m), Antsahabe (jusqu’à 1 090 m) 
et Bobankora (jusqu’à 670 m). La richesse spécifi que en amphibiens de ces trois sites décroît 
selon cet ordre d’importance (Figure 3).
Les richesses spécifi ques en reptiles dans les massifs forestiers suivent en général le 
modèle observé chez les amphibiens : les communautés les plus diversifi ées se trouvent dans 
les forêts qui le sont également le plus (Binara, Antsahabe et Bobankora), tandis que les forêts 
situées dans des bandes altitudinales d’habitats terrestres moins diversifi és abritent les com-
munautés qui le sont également moins. Les trois massifs offrant le plus de variété d’habitats 
naturels dans la région Loky-Manambato (Binara, Antsahabe et Bobankora) possèdent respec-
tivement 53, 39 et 42 espèces de reptiles (Figure 3).
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« NESTED SUBSET » ET DISTRIBUTION DES ESPÈCES
Cas des amphibiens
La distribution des espèces herpétologiques dans les massifs forestiers montre des struc-
tures en séries emboîtées déviant d’une façon plus ou moins modérée mais signifi cative des 
modèles de distribution aléatoire. La valeur de la probabilité (< 0,01) donnée par la simulation 
Monte Carlo appuie ces observations. La TMD des amphibiens des forêts de Loky-Manambato 
(13,9º) est plus élevée que celle observée par Ramanamanjato (2000) dans une forêt littorale 
humide du Sud-Est de Madagascar (5,8º), et est plus basse que celle observée par Vallan (2003) 
dans un site des Hautes Terres Centrales de l’île (22,1º). Celle des reptiles (28,2º) est plus éle-
vée par rapport à celle des deux autres sites cités qui ont été respectivement de 13,8º et de 16,6º. 
Ces valeurs, généralement plus élevées, des températures des distributions des amphibiens et 
des reptiles pour la région Loky-Manambato sont en accord avec la diversité des habitats fores-
tiers de cette région par rapport aux deux autres sites cités ci-dessus.
Comme mentionné plus haut, le modèle de distribution des amphibiens des massifs fores-
tiers de Loky-Manambato est plutôt lié à la largeur de la bande altitudinale de chaque massif 
et indirectement à la pérennité des milieux ripicoles humides engendrés par une importante 
amplitude altitudinale. Il en résulte un ordre de disparition d’espèces en fonction de cette 
pérennité des milieux ripicoles humides. L’importance de ces habitats-clés dans chaque massif 
forestier assure l’emboîtement (« nestedness ») de la distribution des amphibiens dans la région 
Loky-Manambato. Néanmoins, la valeur assez élevée de la TMD peut être interprétée comme 
rendant compte (1) de l’existence de certaines espèces qui tolèrent de façon modérée une ari-
dité plus forte dans certains massifs forestiers plus restreints au plan altitudinal et qui ont été 
enregistrées seulement dans ces derniers (présence inattendue ; Atmar & Patterson, 1993) ; et 
(2) l’absence inattendue de quelques espèces généralistes dans les forêts les plus diversifi ées 
et les plus importantes au plan altitudinal. Les espèces idiosyncrasiques qui ont largement 
contribué à l’élévation de la TMD des espèces d’amphibiens sont Mantella betsileo, Boophis 
tephraeomystax et Laliostoma labrosum. En éliminant des analyses ces trois espèces, la TMD 
descend à 4,8º. Ces trois espèces sont des généralistes qui préfèrent surtout les milieux ouverts 
et qu’en raison du caractère assez perturbé de tous les massifs forestiers de Loky-Manambato, 
on s’attend à trouver dans tous ces derniers. L. labrosum n’a pas été rencontré dans le frag-
ment forestier d’Andranofafy ni dans les massifs de Binara, d’Antsahabe et d’Ampondrabe ; B. 
tephraeomystax ne l’a pas été dans les fragments forestiers d’Ambilondambo, d’Andranofafy 
et de Tsarahitsaka ; et M. betsileo dans le bloc de forêt d’Antsahabe.
Cas des reptiles
Plusieurs espèces à présence ou absence inattendue sont à l’origine de la TMD des espè-
ces de reptiles (28,5º). Vingt et une espèces possèdent des températures idiosyncrasiques. Il 
s’agit de quatre scincidés, un caméléonidé, six geckonidés, cinq colubridés, un boidé et quatre 
gerrhosauridés. Amphiglossus ardouini, A. intermedius et Paracontias hildebrandti (Scincidés) 
sont des espèces humicoles fouisseuses diffi cilement observables. A. waterloti existe probable-
ment dans d’autres massifs forestiers de Loky-Manambato, mais a échappé aux inventaires. 
Le caméléon Calumma nasuta présente des fréquences d’observation variables dans la région. 
Sa présence la plus inattendue fut celle dans le fragment de forêt de Tsaramborona. Excepté 
Ebenavia inunguis, toutes les espèces idiosyncrasiques appartenant à la famille des Gekkonidés 
(Blaesodactylus sakalava, Geckolepis maculata, Lygodactylus heterurus, L. madagascariensis 
et Uroplatus ebenaui) sont des espèces dont la fréquence d’observation varie selon les massifs 
forestiers. Il est très probable que dans certains massifs leurs populations soient de très petite 
taille et par conséquent leur détection diffi cile. Sanzinia madagascariensis (Boidés) occupe 
probablement de vastes domaines vitaux, ce qui le rend diffi cilement observable et génère des 
fréquences d’observation très variables selon les stations d’échantillonnage. Les cinq espèces 
appartenant à la famille des Colubridés et possédant des températures idiosyncrasiques sont 
Ithycyphys miniatus, Langaha madagascariensis, Mimophis mahfalensis, Lycodryas arctifas-
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ciatus et L. gaimardi. M. mahfalensis est une espèce héliophile aussi n’est-il pas surprenant 
qu’elle ne soit pas notée dans les grands blocs de forêts à canopée assez fermée comme Binara. 
Les quatre espèces idiosyncrasiques appartenant à la famille des Gerrhosauridés sont Zonosau-
rus cf. aeneus, Z. laticaudatus, Z. madagascariensis et Z. rufi pes.
ESPÈCES D’AMPHIBIENS ET DE REPTILES LES PLUS VULNÉRABLES AUX DESTRUCTIONS DES 
HABITATS FORESTIERS DANS LA RÉGION LOKY-MANAMBATO ET CONSERVATION
Toutes les espèces suggérées vulnérables aux destructions de leurs habitats ont été notées 
dans seulement un fragment ou bloc forestier. À première vue la taille de leurs populations sem-
ble être très petite, de plus certaines sont de détermination incertaine et pourraient représenter 
des endémiques locaux, voire même des espèces nouvelles pour la science. Leur présence dans 
les trois massifs les plus diversifi és en habitats naturels témoigne ainsi de l’importance de ces 
derniers tant en matière de recherche scientifi que qu’au plan de la conservation des habitats et 
des espèces. Il faut néanmoins signaler que les inventaires effectués dans la région sont encore 
incomplets, et il se pourrait que certaines de ces espèces puissent exister dans d’autres frag-
ments ou blocs de forêts.
Au plan géologique les reliques forestières de la région Loky-Manambato se situent en 
majorité sur un substrat granitique qui diffère de celui de la majeure partie des milieux environ-
nants (voir Goodman & Wilmé, 2006). Pour cette raison, dans la région Loky-Manambato, les 
communautés biologiques de chacun des blocs et fragments forestiers, éloignés spatialement, 
pourraient avoir suivi des processus évolutifs historiques distincts. Cependant, compte tenu des 
structures en séries emboîtées observées dans les communautés de reptiles et d’amphibiens 
de cette région, il semble que les forêts soient à considérer comme les fragments d’un unique 
grand ensemble forestier. Cela signifi erait qu’avant les destructions forestières qui ont affecté 
cette région, les assemblages spécifi ques d’amphibiens et de reptiles de la région aient été 
assez homogènes, surtout ceux qui se situaient à des niveaux altitudinaux similaires. Le seul 
moyen de vérifi er cette hypothèse serait d’effectuer d’autres séries d’inventaires couvrant les 
autres fragments dont les substrats géologiques diffèrent de ceux des massifs forestiers concer-
nés par la présente étude.
Les pressions anthropiques importantes que subissent actuellement les écosystèmes natu-
rels dans la région génèrent une fragmentation de plus en plus accentuée des massifs forestiers 
encore reliés. Par conséquent davantage de menaces pourraient peser sur les communautés 
biologiques (1) par restriction, voire absence, des échanges génétiques entre les populations 
et (2) par réduction de la superfi cie des habitats naturels. Des mesures de conservation tenant 
compte de ces menaces doivent être appliquées dans cette région pour mieux en préserver les 
ressources naturelles.
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